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ФИЛОГЕНИЯ ЖУКОВ-ЩЕЛКУНОВ 
(СОТЕОРТЕВА, ЕГАТЕВІРАЕ) 


Изучение филогенеза отдельных групп насекомых является основой 
как для понимания эволюции более крупных таксонов и родственных 
связей между ними, так и для построения естественных систем. Отсут- 
ствие достаточного количества достоверных описаний ископаемых форм 
жуков подотрядов Ро!урВара и Айерһара вызывает серьезные трудности 
в построении естественной системы жесткокрылых. Лучше всего изуче- 
ны жуки подотряда Агспоз{ета{а благодаря циклу работ А. Г. Поно- 
маренко (1968, 1968а, 1969 и др.). Им же сделан значительный вклад 
в изучение мезозойских Адербаса (Пономаренко, 1977). Что же каса- 
ется Ро!урвВава, то по этому подотряду обработаны и опубликованы ма- 
териалы лишь по немногим семействам, при этом филогенетическая 
интерпретация дана лишь для семейства листоедов (Медведев, 1968), 
части семейств КПупспорпога (Арнольди, 1977; Жерихин, 1977) и се- 
мейства Сегорһуіаас из нижнего мела (Жерихин, 1977). Материалы по 
одному из крупнейших семейств — жукам-щелкунам (в коллекциях 
ПИН имеется свыше 500 отпечатков из мезозоя) до последнего времени 
были опубликованы лишь частично (Долин, 1973, 1975, 1976). 

До пастоящего времени известно всего лишь несколько попыток по- 
строения филогенетического древа жуков-щелкунов, из которых заслу- 
живают внимания три — Хислоп (Нуз$]ор, 1917), Ягеман (Јаретапп, 
1955) и Охира (Оһіга, 1962). Недостаток палеонтологического мате- 
риала обусловил преобладание в построении этих филогенетических схем 
элементов умозрительности и предположений, основанных на сопостав- 
лении признаков крупных таксонов рецентной фауны. Так, Хислоп ведет 
один ствол Е!аѓегійае до границы верхнего мела и кайнозоя (рис. 1), 
Ягеман и Охира строят свои филогенетические системы, безотноситель- 
но геологических эпох (рис. 2, 3). Схема Хислопа построена с учетом 
признаков как взрослых, так и личиночных форм, Ягеман использовал 
лишь признаки имаго, а Охира — преимущественно личинок. В связи с 
этим филогенетическая схема Е!аѓегійае по Хислопу до настоящего вре- 
мени оставалась наиболее полной и значительной. 

При построении филогенетической схемы семейства Е1аќѓегійае Хис- 
лоп (1917) исходит из существовавших в первой половине ХХ ст. пред- 
ставлений о наличии отпечатков жуков-щелкунов в триасовых отложе- 
ниях, хотя следом за Гандлиршем (НапаИгзсН, 1906—1908), отмечает, 
что триасовые формы не имеют характерных черт ЕІаіегійае, но могут 
быть помещены в это семейство. В настоящее время А. Г. Пономаренко 
(1968, 1969) убедительно показал, что в триасе представители многих 
семейств РоІурһара, в том числе ЕїЇаїегідае, еще не существовали и все 
ранее описанные ископаемые жуки до юрского периода в большинстве 
относятся к Агсһоѕіетаѓа. 

Найденные в нижнеюрских отложениях щелкуноподобные жуки 
(Вгодіе, 1845) по Хислопу (1917), имеют решительно элатеридообраз- 
ную форму, но помещение этих жуков в современный род Е/аѓег, по его 
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мнению, проблематично. Однако Хислоп считает необходимым т 
первоначальный ствол Еіаїегідає в верхней юре. Рассматрив отмечает 
ные к тому времени ископаемые формы жуков-щелкунов, он еренци- 
что балтийский янтарь (эоцен) содержит настолько хорошо пи рен. 
рованные формы Ніаїегідає, что их можно отнести уже ре Е 
родам. Далее Хислоп отмечает, что ветвь подсемейства Сагаіор 
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Рис. 1. Схема филогенеза ЕаїегіЧае по Хислопу (Нузіор, 1917). 


отошла от основного ствола ЕЇаїегіЧає в верхнем мелу. Приблизитель- 
но к этому же времени он относит формирование главных триб подсе- 
мейства Ругорћһогіпае зепзи НуѕІор. Обнаружение в балтийском янтаре 
представителей из рецентных родов Шітопійз и Аіћоиѕ приводит Хисло- 
па к заключению о том, что его триба І еріцгоійіпі отошла от основного 
ствола ранее, чем Ругорпогіпі. Представители последней трибы приво- 
дятся в сводке Гандлирша (1906—1908) лишь из нижнего (Сатрѕоѕіег- 
пиѕ аіаоиѕ реісһтйі1ег) или верхнего миоцена (А/аиѕ ѕресіаЬйіѕ 
Неег). 

Исходными формами, от которых произошли все остальные группы 
жуков-щелкунов, Ягеман (1955) считает древнейших представителей 
подсемейства Еіаїегіпає (== Атредіпає) близких к Е/Јаѓег (== Атрейиѕ 
Сегт.). Возникновение семейства в целом этот автор относит к верх- 
нему триасу, ссылаясь при этом на описанный Ремером вид Рзеидоеа- 
Іегор5і5 іпігайаззіса Воетег (НапаНгзсв, 1906—1908). По Ягеману, 
первыми от основного ствола отходят Аєтурпіпає, затем Согутђіїіпае, 
Ме!апоНпае и Афоїпає, которых он выводит из одной ветви, затем Саг- 
діорһогіпае и последними — Рһуѕогһіпіпае и Ротасћіїілае от централь- 
ного ствола ЕЇаїегіпае. Охира (1962), используя строение личинок жу- 
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ков-щелкунов фауны Японии для построения филогенетической схемы се- 
мейства, приходит к выводу о раннем боковом ответвлении подсемейства 
Сагаіорћогіпае и даже высказывает предположение 0 ВОЗМОЖНОСТИ ВЫ- 
деления этой группы в отдельное семейство. Остальные подсемейства 
Охира объединяет в две группы. В первую он включает Нетігћһіріпае, 
Аргурпіпае, Сопойегіпае, Мераз{гИпае, Охупоріегіпає и Аіһоіпае, как 
происходящих от одной предко- 
вой формы, во вторую — Рћһуѕог- 
һіпіпае, Атрейіпае, Еїаїегіпає, 
Меіапобіпає и Аргіоііпае, проис- 
ходящих, по его мнению, от дру- 
гой предковой формы. 

На основании изучения ори- 
гинальных палеонтологических 
материалов по жукам-щелкунам 
из коллекций ПИН АН СССР и 
анализа литературных данных ис- 
ходными формами семейства ЕЇа- 
егійае следует считать предста- 
вителей вымершего подсемейства 
Ргоіаєтурпіпає? Р о1іп, 1975, ко- | 
торые впервые появляются в І 
нижнеюрских отложениях. Оба і 
новьх монотипических рода щел- 
кунов из иссык-кульского место- 
нахождения, имеющего раннеюр- 
ский возраст, отличаются мелки- 
ми размерами и характеризуются 
наличиєм на переднегруди бороз- 
док для вкладьвания усиков, по- 
добно представителям трибы Ар- 
гурпіпі рецентной фауны. На ос- М 
новании этого признака они вы-, ргаівіаївг 
о р филогенеза Еіаївгідає по 
паемую трибу Ргоїаетурпіпі Ро- Ягеману (Јаретапп, 1955). : 

Іі п, 1973. По-видимому, род 

Біайеторпалез Напа1. из ран- 

ней юры Англии с двумя бесспорными и одним сомнительным видом 
также относится к этому подсемейству и трибе, хотя установить это 
с определенностью можно лишь после изучения недоступного нам ори- 
гинального материала. 

Два вида из двух родов описанного нами вымершего семейства Рга- 
еЈаїегіійае Р оїіп, 1973 с известной долей вероятности могут рассмат- 
риваться в качестве предковых форм семейства Еаіегідае, возникшие 
как промежуточные формы при формировании подотряда Ро!урпара в 
конце триасового периода и исчезнувшие уже к позднеюрскому времени. 


В позднеюрское время, судя по материалам из каратауского место- 
нахождения, в фауне жуков-щелкунов преобладают представители вы- 
мершего подсемейства Ргоіаєтурпіпае, которые группируются в хорошо 
очерченные трибы Ргоїаегурпіпі Р о1іп, Нурпотогрпіпі Рро1іп, Оез- 
тайпі Роїїп. Представители этих триб за редким исключением внеш- 
не напоминают формы современной фауны, что отображено в части пред- 
ложенных родовых названий, и являются как бы параллельными фор- 
мами для представителей рецентной фауны, отличаясь от последних 
основным признаком вымершего подсемейства — наличием продольных 
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Рис. 3. Схема филогенеза Е1аѓегійае по Охира (Оћіга, 1962). 


бороздок на переднегруди. Таким образом, в рамках ископаемого под- 
семейства РгоЃаргурпіпае просматриваются предковые формы ряда под- 
семейств жуков-щелкунов современной фауны. | 

Формирование современных подсемейств жуков-щелкунов, видимо, 
началось также в позднеюрское время. Среди Ргоіаєтурпіпаєе из кара- 
тауского местонахождения обнаружены формы, у которых уже отсут- 
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ствует поперечный шов:на среднегрудке, а продольные бороздки на пе- 
реднегрудке частично сглажены. В. то же время в сравнительно неболь- 
шом количестве экземпляров и форм в Каратау встречаются виды, 
полностью лишенные продольных бороздок, и следовательно, принад- 
лежащие к трибам и подсемействам рецентной фауны: Аагурпіпає (Ає- 
гурпіпі), Рітілае, Меєазігііпає и Сагӣіорһогіпае. Незмотря на немно- 
гочисленность таксонов из указанных подсемейств, это дает основание 
утверждать, что к концу юрского периода сформировались не только 
основные семейства жесткокрылых, по и ряд рецентных подсемейств и, 
возможно, триб, по крайней мере в семействе ЕЇаїегідає. 

По предварительным данным, в нижнем мелу значительно увели- 
чивается соотношение форм, принадлежащих к современному семейству 
Аотурпіпае, причем значительно увеличивается число форм из ископае- 
мой трибы СгурфосагАаЙп1, представленной в верхней юре Каратау един- 
ственным родом с одним видом. Представители современных подсе- 
мейств Сагӣіорһогіпае и Рітіпае в материалах из Байсь, Романовки 
и Кзыл Джара (нижний мел), представлены единично. На долю пред- 
ставителей Ргоіаєгурпіпає приходится 1/4 отпечатков щелкунов из на- 
званных местонахождений, тогда как в верхней юре Каратау они со- 
ставляли не менее 9/10 всего собранпого и обработанного материала. 
Следует отметить, что среди щелкунов из нижнего мела уже встречают- 
ся формы, напоминающие современные вилы родов Абгурпиз$ и Га- 
пеіаіег. 

Довольно многочисленные сборы конца палеогена (балтийский ян- 
тарь — эоцен) свидетельствуют о распространени в то время ряда пред- 
ставителей современных триб и родов Атрейиѕ Сегт., Гітопійя 
Езср. Сагаїорногиз Е ѕ сћһ., Аіћоиѕ Езсрі., Асгіоѓеѕ Е ѕсһ. (Напаї- 
ігѕсһ, 1906—1908; Яблоков-Хнзорян, 1961), а также рола Мераѕігіиѕ 
Тһот з. (коллекция балтийского янтаря ПИН:АН СССР), наряду с 
некоторыми исчезнувшими к настоящему времени родами. В эоцепе 
обнаружен единственный представитель подсемейства Ргоїартурпіпае, 
описанный из балтийского янтаря С. М. Яблоковым-Хнзоряном под ро- 
довым названием Теѓгагћарћеѕ без установления принадлежности к оп- 
ределенному подсемейству — ѕиђїатіїїа іпсегіає ѕейіѕ (Яблоков-Хнзо- 
рян, 1961). Род Теѓғағћарһеѕ ЈаЪ1оКкоїї- КҚһ птогіап, характери- 
зуется хорошо выраженными продольными бороздками переднегрудки 
и отличается чрезвычайно сильно развитой внутренней частью бедрен- 
ных покрышек задних тазиков, как это имеет место у-рода Фезтаїнз 
Роїіп, 1975 из Ргоїаєгурпіпає и у современного рода РйузогИтиз$ 
Еѕсеһѕсћо1ї7, а также очень коротким пятым члеником лапок. На 
этом основании включение рода Теїгагнарпез ЈаЪъ1окоїї- Кһлто- 
гіап вместе с родом Оезташз Оо1іп в трибу Юреѕтаіпі Бот 
(Долин, 1975) является вполне обоснованньм. 

В отложениях раннего миоцена обнаружен представитель совре- 
менного рода Сатрѕоѕіегпиѕ (Оеісптіег, 1881; Напа НгэсВ, 1906—1908), 
а в верхнем миоцене виды, относящиеся к современным родам, составля- 
ют основное ядро фауны Е1аїегійае. Среди них встречаются представи- 
тели родов Дягурпиз, Гасоп, Діайз, Сіепісега, Аотіоіе5, Сіурпопух, Ат- 
рейиѕ, Гѕсһпойеѕ, Сағіорһогиѕ (Напаїїгзсі, 1906—1908, ВесКег, 1963 
и др.). Таким образом, фауна щелкунов к середине кайнозоя оказыва- 
ется близкой к современной, а в копале (плейстоцен) обнаружены даже 
ныне существующие виды — Авгурпи$ тигіпиз Г. и др. (Напаігѕеһ, 
1906—1908). 

Филогенетическая схема Е1аіегійае на основании изучения совре- 
менных и ископаемых форм представляется нам так (рис. 4). 
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Возникнув в нижнеюрское время, ископаемое подсемейство Рго- 
іаєгурпіпає Роїїп, 1975 достигает расцвета в. верхней юре и выми- 
рает в зоцене, уступая место рецентным подсемействам. В верхней юре 
от Ргоіаєтурпіпає ответвляются формы, давшие начало современным 
подсемействам Аєтурпіпає, Меразігіїпае, Рітіпає и Сагӣіорћһогіпае. Та- 
ким образом, от верхнеюрского времени развивается не один ствол ЕЇа- 
фегідае, как было принято счи- 
тать ранее (Нузор, 1917; Гаве- 
тапп, 1955),а по крайней мере 
четыре с пятым затухающим 
стволом вымершего подсемей- 
ства Ргоіастурпіпає. К началу 
кайнозоя от Аргурпіпае отде- 
лились Ріїуођііпае и Охупоріе- 
гіпае, а от Рітіпає отошли 
Теіга!оБіпае. Предковые фор- 
мы кардиофорин явились ско- 
рее всего и предками подсе- 
мейства Е1аѓегіпае. Подтверж- 
дением зтому является наличиє 
сердцевидного щитка у неко- 
торых Атіоїе5 (А. ВігинНігіси5 
КБп 2.), простого овального 
щитка у некоторых неотропиче- 
ских видов родов Ногіѕіопоіиѕ 
и Еѕіћһеѕориѕ, а также наличие 
отвесной среднегрудной ямки у 
Сагӣіогћіпиѕ и у ряда родов 
трибы О!сгер!АНп!. Доказатель- 
ством общности происхожде- 
ния Сагдіорпогіпае и Е1аіегіпае 
может служить также строение 
эмбрионов последней стадии 
развития и личинок [ возраста, 
лишенных у кардиофорин до- 
полнительной сегментации и 
имеющих нормальное 12-чле- 

Рис. 4. Схема филогенетических отношений | НИКОВОФ тело, напоминающее 

в семействе Еїаїегідає. тело личинок Е1аіегіпае, и от- 
личающихся строением голов- 

ной капсулы и верхних челюстей. Перед окукливанием у личинок кар- 
диофорин также наблюдается втягивание ложных сегментов, их исчез- 
новение и образование нормального 12-членикового тела (Долин, 1964). 

При рассмотрении групп, входящих в подсемейство Авгуршпае в 
нашем понимании, в его составе обнаруживается наличие форм, по осо- 
бенностям своего строения являющихся как бы прототипами видов и 
групп в других подразделениях семейства, определяющих основные от- 
личительные признаки некоторых других подсемейств. Единственным 
надежным признаком, позволяющим выделить эти формы в подсемейст- 
во Аєгурпіпае, является наличие щетинок на внутренней стороне когот- 
ков. Так, мадагаскарский Туіоѓагѕиѕ и южноамериканский Сћаісоіерійіиѕ 
(Аэтурптае), характеризующиеся сильно выпуклой серединой частично 
или полностью слитых средне- и заднегрудки, несомненно, либо имели 
общих предков, либо явились непосредственно исходными формами для 
Охупоріегиѕ в Старом и Зет о 5, Оіѕіиѕ и др. в Новом Свете. Этот 
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признак является отличительным для подсемейства Охупоріегіпае. Пол- 
ностью замкнутые сочленением средне- и заднегрудки средние тазики 
прослеживаются от Аєгурпіпі к Сагдіорпогіпає и Мебазігіїпає и встре- 
чаются у Тгорійурпиз В.її.— рода, по всем остальным признакам при- 
надлежащего к Аіћоіпае и, видимо, наряду с Нурпоійиѕ Юі11%., сохра- 
нившего ряд архаических черт в строении как взрослых, так и личиноч- 
ных форм. У представителей пяти триб Аотурптае встречается как 
плоский, так и выпуклый лоб, с окаймленным или неокаймленным пе- 
редним краем, наблюдается различная степень развития воротничка 
переднегрудки, бедренных покрышек задних тазиков, а также отмеча- 
ется появление лопастинок на члениках лапок, образование гребенча- 
тых усиков (Тейгідиз Сапа., Гусогеи$ Сапа.). Таким образом, 
практически все признаки, по которым разделяются подсемейства и три- 
бы, представлены у видов Авгурпіпае. Свидетельством древности Ар- 
гурпіпає также является наиболее широкий во всем семействе размах 
морфологической изменчивости по наиболее важным для таксономии 
признакам. 

Рассматривая рецентную фауну жуков-щелкунов, очень трудно вы- 
делить более примитивные и более специализированные формы. Нали- 
чие чешуйчатого покрова у Асгурпіпі отнюдь не является свидетельст- 
вом примитивности этой трибы, как считает С. М. Яблоков-Хнзорян 
(1961), так как сами по себе чешуйки являются более поздним образо- 
ванием из волосков (Насонов, 1901; Шванвич, 1949). Таким образом, 
наличие чешуйчатого покрова у Астурпіпі является апоморфным при- 
знаком, тогда как открытые простернальные швы, обнаруженные у са- 
мых древних ископаемых форм из нижней юры Средней Азии, несомнен- 
но, являются плезиоморфной структурой. Превращение открытых швов 
в пазы и мешки для вкладывания усиков является более поздним обра- 
зованием, что легко можно установить при изучении морфологии куко- 
лок: наличие или отсутствие бороздок для вкладывания усиков не свя- 
зано с расположением усиков у куколок. У куколок видов из родов 
Автурпи$ и Сотрзяоїасоп, имеющихся в нашем распоряжении, зачатки 
антенн расположены так же свободно вдоль бокового края переднегруд- 
ки, как и у форм, имеющих закрытые простернальнье швы (5е/аѓоѕо- 
тиѕ, Аіћоиѕ, Аргіоѓеѕ, Атрейиѕ, Сагііорћогиѕ, АІаиѕ и др.). Предста- 
вители трибы Аргурпіпі характеризуются, кроме того, сильно выступаю- 
щими вперед передними углами переднегруди, в которую голова часто 
втягивается до переднего края глаз. Этот признак также должен быть 
отнесен к плезиоморфным. Он наблюдается у многих архостемат, об- 
наружен лишь у единичных ископаемых форм щелкунов, но широкое 
распространение у представителей этой трибы получил гораздо 
позднее. 

Не может служить в полной мере критерием примитивности у жу- 
ков-щелкунов наличие сочленения средне- и заднегрудки вокруг средних 
тазиковых впадин, поскольку у юрских щелкунов, как в ранней, так и в 
верхней (поздней) юре, встречаются особи, у которых в замыкании сред- 
вих тазиковых впадин участвуют эпимеры и эпистерны. В этом отноше- 
нии наиболее интересны представители подсемейства М№ераѕігііпае — 
мелкие жуки, которые встречаются в мезозое, где они представлены 
также мелкими формами, чрезвычайно напоминающими современные 
виды, и которые, по-видимому, никогда не образовывали крупных форм. 
Вероятно, из всех щелкунов наиболее примитивны формы, ведущие пре- 
имущественно околоводный образ жизни, несущие ряд плезиоморфных 
структур также в строении жилкования крыла и отличающиеся очень 
малой плодовитостью по сравнению с другими формами. | 
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Относительная молодость таких подсемейств, как Охупоріегіпае, 
Оезютае и ряда триб из других подсемейств, подтверждается разре- 
живанием или полной утратой волосяного покрова, развитием длинных 
и гребенчатых антенн, слиянием швов между средне- и заднегрудкой 
и другими признаками. Эти структуры могут служить критерием для оп- 
ределения сравнительной молодости различных таксонов внутри под- 
семейств и триб. е 

Анализ строения ископаемых и современных форм показывает, что 
эволюция в семействе щелкунов идет в направлении перехода от прогна- 
тизма к гипогнатизму, от простых коротких антенн к удлиненным и гре- 
бенчатым. Это позволяет в каждом подсемействе наметить более спе- 
циализированные таксоны. Среди Абгурпіпае — это триба Нетігһі- 
ріпі, а в ней род Теѓгісиѕ Сап аӣ., представители которого, кроме того, 
лишены опушения верхних покровов тела. Среди Е1аїегіпае по этому 
признаку выделяется триба Рісгерідіїпі, а в ней — род О4опіопусћиѕ. 
Следует отметить, что группа родов, объединяемых Флетьо (Е1еџііаих, 
1947) в подсемейство Нетіорѕіпае, также характеризуется гипогнатиче- 
ской головой. 

Следует отметить полное или почти полное соответствие общего 
строения ископаемых и современных форм жуков-щелкунов, по крайней 
мере в пределах тех структур, какие можно установить по отпечаткам: 
строение головы, передне-, средне- и заднегруди, тазиков и даже поло- 
вого аппарата самцов. Лишь немногие формы, а именно представители 
родов Ёийісғопусћиѕ и Апіѕотегиѕ, значительно дальше ушли от пред- 
ковых форм как по развитию гипогнатизма п усложнению в строении 
антенн, так и в упрощении и специализации полового аппарата самцов. 
Как и построение естественной классификации, без анализа строения 
личиночных форм невозможно и построение филогенетической схемы 
семейства. К сожалению, палеонтологические материалы ничего не дают 
для изучения личинок предковых форм щелкунов — до. сих пор не об- 
наружено ни одного отпечатка личинок жуков этого семейства. 

Поскольку в биологическом отношении эволюция семейства шла в 
направлении сокращения продолжительности жизни взрослой формы и 
удлинения периода развития личиночной стадии, естественно, что личи- 
ночные формы в процессе филогенеза претерпели, по всей видимости, 
значительно большие изменения, чем имагинальные формы. Из внешних 
признаков личинок плезиоморфными следует считать кожистые по- 
кровы брюшных и части грудных сегментов, сильное развитие гипостер- 
нитов брюшных сегментов, нераздвоенность урогомф. 

Развитие равномерно плотных хитинизированных покровов тела 
личинки, редукция гипостернитов, слияние тергитов с плейритами, раз- 
витие наружных ветвей урогомф являются более поздними образова- 
ниями и характерны для более специализированных форм. Таким обра- 
зом, признаки личинок подтверждают, что более древними являются 
подсемейства Аєтурпіпае, №еваѕігііпае, Рітіпае, Теїгаїобіпае, Ріїуобії- 
пае и Сагӣіорһогіпае. Редукция алокардо у Авгурптае, Ріїуобіїпає, 
Охупоріегіпає и Сагӣіорһогіпае, сужение подбородка к основанию и 
сближение в результате этого оснований стебельков нижних челюстей 
(стипес) являются апоморфными признаками, выработавшимися, по- 
видимому, в связи с облигатным хищничеством этих форм. В то же вре- 
мя сохранение двусклеритного кардо у личинок всех остальных подраз- 
делений жуков-щелкунов (плезиоморфный признак) при сопоставлении 
с другими морфологическими структурами (хитинизация покровов тела 
и другие особенности их строения} не может служить доказательством 
древности этих подразделений, за исключением подсемейства Мебазігі- 
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іпае; у личинок которого имеется целый комплекс плезиоморфных при- 
знаков. Таким образом; на примере: личинок щелкунов также хорошо 
прослеживается явление, названное Майром (1968) «мозаичной эволю- 
цией» и подробно описанное и сформулированное А. А. Тахтаджаном 
под названием «гетеробатмии» (Тахтаджан, 1966). 

Нримитивность признака нераздвоенности урогомф, вернее недораз- 
витие наружных ветвей, в противоположность неразветвленности за счет 
редукции внутренних ветвей`урогомф находит подтверждение при изу- 
чении эмбрионов последних стадий развития и только что отродившихся 
из яйца личинок. Сформировавшиеся в яйце личинки видов родов `$е- 
Іаіоѕотиѕ и АДіћоиѕ имеют нераздвоенные урогомфы, представленные 
внутренними ветвями, и напоминают личинок рода Тгоріпурпиз. Наруж- 
ные ветви у них представлены небольшим заостренным бугорком, рас- 
положенным либо у основания, либо несколько выше основания уро- 
гомф, как у Тгоріпурпиз Бітағсо Вії. У личинок Зеаю5отиз Іаіиѕ Е. 
первого возраста этот бугорок выражен как у личинок некоторых видов 
Нурпоійиѕ рі11ҹ№., но после третьей линьки уже приобретает форму 
наружной ветви, характерной для взрослых личинок 5. /аѓиѕ. В свою 
очередь эти факты могут служить подтверждением наибольшей прими- 
тивности в подсемействе Аіһоіпае именно рода Тғоріћуртиѕ, личинки 
которого характеризуются нераздвоенньми урогомфами. Жуки этого 
вида имеют сближенные с наружной стороны выросты средне- и задне- 
груди, что может служить доказательством их происхождения от общих 
с М№ъераѕігііпае предковых форм. Нахождение в верхнеюрских сланцах 
отпечатков щелкунов трибы Нурпотогрһілі, напоминающих жуков 
Нурпоіїиѕ рецентной фауны, также заставляет относить этот род к древ- 
нейшим по своему происхождению. 

Таким образом, использование палеонтологического материала в со- 
четании с изучением мировой фауны и особенностей строения личиноч- 
ных форм позволяют построить филогенетическую схему и естествен- 
ную систему ЕїІаїегідає?: Методические принципы, использованные при 
построении данной филогенетической схемы, могут быть распространены 
при проведении подобных исследований на другие группы жесткокры- 
лых и некоторые группы насекомых с полным превращением. 
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